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Is Micropterigidae or Agathiphagidae the most primitive lepidopteran family ? 
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Abstract When Trichoptera is the outgroup, the most primitive lepidopteran family is either 
Micropterigidae or Agathiphagidae. A more desirable outgroup is Amphiesmenoptera (s. 
str.), which resolves the problem in favor of Agathiphagidae. 
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Cladistic studies of basal lepidopteran relationships regard either the Micropterigidae or 
Agathiphagidae as the most primitive family of extant Lepidoptera when Trichoptera is 
the outgroup (Nielsen, 1982, 1989; Kristensen, 1984a). The problem’s solution is made 
complicated by significant amounts of homoplasy (especially parallelisms), as well as some 
regressive characters and autapomorphies, within the most primitive lepidopteran families 
(cf. Hennig, 1981: 414; Kristensen & Nielsen, 1983: 115; Kristensen, 1984a, c; Nielsen, 
1989). A different, older outgroup is employed here to decide between the two possibilities. 
That Lepidoptera and Trichoptera are sister-groups is well-established on 20 synapomor- 
phic characters (Kristensen, 19842), both arising from an ancestral stem-species of Am- 
phiesmenoptera. That Lepidoptera could not have arisen directly from Trichoptera is 
indicated by such trichopteran autapomorphies as a bag-like haustellum and an apneustic 
larval tracheal system, traits that differentiate Trichoptera from all Lepidoptera. Am- 
phiesmenoptera (s. str.) may actually be a separate (extinct) order from Trichoptera and 
Lepidoptera since one of its members gave rise to both of these sister-group orders. 


The ancestral stem-species that gave rise to Lepidoptera and Trichoptera most likely had 
looped anal veins in the forewing (Hennig, 1981) which are common in Trichoptera and 
present in many homoneurous Lepidoptera. This character occurs elsewhere only in fossil 
Amphiesmenoptera (Kamopanorpa, Microptysma, and Microptysmodes of Microptysm- 
atidae ; Cladochorista and Cladochoristella of Cladochoristidae) and in mecopteroid-like 
Protomeropidae and Permomeropidae and is an example of the oldest character state being 
the primitive condition. Protomeropidae from the Lower Permian of Moravia, Czecho- 
slovakia, exhibit great individual variation in venational patterns but frequently have 
looped anal veins ; one of these (Microptysmella) has very similar venation to Microptysma 
and thus may be the oldest known representative of Amphiesmenoptera (see Kukalova- 
Peck & Willmann, 1990). Sukatscheva (1976) has proposed that looped anal veins origi- 
nally evolved as an adaptation to an aquatic existence. 


Fossil amphiesmenopteran, trichopteran, and lepidopteran synapomorphies include female 
posterior abdominal segments with rod-like apophyses, male abdominal segment X 
reduced to a dorsal bilobed process, and pronotum with setose warts (Kristensen, 1984a : 
Weaver, 1984). Until recently, however, it was not known if these synapomorphies 
occurred in Permian Amphiesmenoptera, since only their wing venation was preserved in 
detail. A composite of eleven specimens of Kamopanorpa from the Upper Permian 
(Kazanian) of the Soyana River in the Arkhangel’sk region of extreme northwestern Russia 
has now come to light and verifies that the proposed synapomorphies for Permian 
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Amphies-menoptera were indeed present (see Ivanov, 1988). These fossils thus serve as 
another outgroup to compare Micropterigidae and Agathiphagidae against to determine 
which is more primitive. 


It should be emphasized that Kamopanorpa is not being used to generate a strict cladistic 
analysis since cladistic methodology deliberately excludes plesiomorphic characters in 
cladogram construction except during the polarization step. Instead, an outgroup com- 
parison method of clustering by symplesiomorphy is employed here to determine whether 
Micropterigidae or Agathiphagidae is closest in relationship to Kamopanorpa (cf. Szalay, 
1977 ; Shields, 1989), 7.e. to ascertain which family most closely resembles the outgroup. 


Uniquely in all Lepidoptera, Agathiphaga queenslandensis Dumbleton retains the M, vein 
and the female possesses 2 pairs of anterior rod-like apophyses within the 7th abdominal 
segment (see Common, 1973, Fig. 18). Kamopanorpa also possesses an M, vein (see 
Sukatscheva, 1976). Its female abdominal apophyses (‘“apodemes”) differ in number, 
placement, and width from Agathiphaga (see Ivanov, 1988: 68), but apophyses are entirely 
lacking in Micropterigidae. The forewing double anal loop has a cross-vein dividing the 
long upper loop in Kamopanorpa and Agathiphaga queenslandensis, found elsewhere in 
Lepidoptera in a somewhat modified condition only in a few Sabatinca and in Heterobath- 
mia. The Kamopanorpa apical-preapical spur arrangement (3, 4, 4) is duplicated in some 
Rhyacophilidae. In Agathiphaga (1, 4, 4) these spurs are reduced on the foretibia to one, 
which is absent in all other Lepidoptera, and two pairs of spurs are present on the mid-tibia 
of Agathiphaga, reduced to one pair or less in other Lepidoptera. The tibial spur formula 
in Micropterigidae is 0, 0, 4 (Scoble, 1992: 193). The labial palpi are long in Kamopanorpa 
and Agathiphaga and short in Micropterigidae, while chaetosemata and ocelli are present 
in Micropterigidae and Kamopanorpa and absent in Agathiphaga. Certainly Kamopanorpa 
is more closely matched by Agathiphagidae than it is by Micropterigidae, strongly support- 
ing the Agathiphagidae alternative as the most primitive modern Lepidoptera. The testes 
of Agathiphaga differ from other Lepidoptera in being larger-sized and are more like those 
of most Mecoptera in being elongate and apically tapered (Kristensen, 1984b). 
Kamopanorpa closely resembles Trichoptera in genitalia, tibial spur pattern, microtrichia 
on wing membranes, 3 ocelli, and 2-segment cerci. 


There are some indications that Kamopanorpa itself did not produce the actual stem- 
species to Lepidoptera and Trichoptera, however, such as its possession of long bristles on 
wing veins, raised hairy chaetosema greatly enlarged, and extra wing veins. Based upon 
close venational similarities of Cladochorista belmontensis Tillyard (a variable species) to 
both the earliest-purported (though controversial) lepidopteran (Eocorona) and to the 
earliest- undoubted trichopteran (Prorhyacophila), both from the lowermost Upper Triassic 
(lower Carnian) of Queensland, the closest common ancestor is more likely Cladochoris- 
tidae, an Upper Permian (Tatarian) Australian derivative of Microptysmatidae (cf. Riek, 
1953, 1955; Willmann, 1978; Tindale, 1980). Eoses triassica Tindale, regarded as the 
oldest lepidopteran by some workers, is actually a synonym of Mesochorista proavita 
Tillyard (Mecoptera) by venation (Willmann, 1984). 


Since Trichoptera is a well-established sister-group to the Lepidoptera, it also can serve 
as an outgroup for comparison. However, when descendents from a common ancestor are 
used to reconstruct symplesiomorphies, they do so imperfectly because some of the original 
plesiomorphies have become transformed into synapomorphies and autapomorphies by 
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definition, and parallelism and reversal of some characters are probable. Fossils, though 
frequently incompletely preserved, are the most direct method of determining 
symplesiomorphic character states that are unambiguously present in the common ances- 
tor to both the in-group and sister-group and are the only way to prove the minimum 
absolute age of a character state (Crisci & Stuessy, 1980). Fossils preserve characters that 
have since become lost or modified in more specialized living taxa and thus retain more 
primitive characters than do any of their modern descendants ; reconstructing primitive 
characters solely from extant taxa may actually result in misrepresenting the true ances- 
tral condition (Novacek, 19922, b). 
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摘 要 
コバ ネガ 科 ま た は カウ リュ バネ ガ 科 (仮称 ) は 最も 原始 的 な 鱗 次 類 か ? (Oakley Shields) 





分 岐 学 的 研究 に よれ ば , 毛 甚 目 を 外 群 と する と, 現 生 の 鱗 次 目 の 中 で 最も 原始 的 な 圭 は コバ ネガ 科 か ま 
た は Agathiphagidae (カウ リュ バネ ガ 科 )D と され る . し か し この 問題 た に ついては, UAH Ba AO 
いく つか の 科 の 中 に 見 られ る 退行 的 な 形質 , 固有 新 形質 と な らぶ 著しい 量 の 同形 形質 の た め に , 研究 者 
に より 意見 が 異な っ て いる . 本 論文 で は 外 群 と し て 新た に , ロン シア, アル ハン ゲル スク 地域 の ツヤ ナ 川 
の 二 畳 紀 後 期 の 地層 か ら 産 出し た Kamopanorpa E? を 検討 し , この 問題 を 考察 し た . その 結果 は 次 の 
よう に まとめ られ る . 

















Kamopanorpa Agathiphaga コバ ネガ 科 
前 次 M, 脈 ある ある 又は 無い 無い 
腹 節 の apophyses ある ある 無い 





前 次 anal loop 内 の 横 脈 上 方 の loop 内 に あり 上 方 の loop 内 に あり Sabatinca 属 の み に あ り 









































Tibial spur の 配列 3, 3, 4 1, 4, 4 0, 0, 4 
Labial palpus 長い 長い 短い 
Chaetosemata ある 無い ある 

単眼 ある 無い ある 





この 結果 か ら み る と , Kamopanorpa 属 は コバ ネガ 科 よ り も カウ リコ バネ ガ 科 に より 近く , カウ リュ ズバ 
ネガ 科 が 最も 原始 的 な 現 生 の 鱗 凌 月 で ある こと を 強く 指示 し て いる . 


毛 次 目 は 鱗 次 目 の 姉妹 群 で ある が , 本 論文 の よう に 旧 形 質 共有 を 再 構成 する 時 に は , 外 群 と し て は 不適 





























D オー スト ラリ ア , ク イー ンズ ラン ド 東 岸 の Agathiphaga queenslandensis と フィ ジー の A. vitiensis の 
2 種 か ら な る 科 . 幼虫 は ナン ョ ウッ ナギ (Agathis 属 ) の 仲間 の 種子 内 に 入り , 成虫 に な る まで 数 年 か か 
る と いう . オー スト ラリ ア の 種 は , RERA E PEA M, 脈 を も ち , AHO LD ICRA AOA 
統 を 論じ し る 際 必 ず 参 照 さ れる ( 要 訳 者 注 ). 

2 本 属 は も と も と 記載 者 の Martynov (1928) に ょ より 長 次 目 に 置か れん た が , Sukatsheva (1976) (LBM B 
w, Willmann (1978) は 毛 次 目 一 長期 目 複合 群 に 含め て いる . ここ で 引用 され て いる Ivanov (1988) 
it, 古生代 の 毛 期 目 Microptysmatidae に Kamopanorpa 属 を 位置 付け て いる . その 後 Willmann 
(1989) は , Kamopanorpa 属 が 含ま れる Microptysmatidae と ここ で シー ルズ が 議論 し て いる 
Cladochoristidae を Amphiesmenoptera (%8 + HBA DS ieS MRM) Bbc, 地質 学 的 に 
TOREO Amphiesmenoptera に 含ま れる 群 の 類縁 関係 を 論じ て いる . Kamopanorpa 属 自体 も この 
よら に 古く か ら 今 日 まで 議論 の 多い 属 で ある ( 要 訳者 注 ). 
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で ある . な ぜ な ら も と も と の 旧 形 質 の いく つか は , 定義 に より 新 形 質 共 有 ま た は 固有 新 形 質 へ と 変化 す 
る し , 平行 現象 と いく つか の 形質 の 逆行 は あり うる か ら で あ る . 化石 は 旧 形 質 共 有 的 な 形質 状態 を 決定 
する 最も 直接 的 な 方 潜 で あり , ある 形質 状態 の 最小 絶対 年 代 を 証明 する 唯一 の 方 法 で ある . 原始 的 な 形 
質 を , 現存 する 分 類 群 か ら だ け で 再 構成 する こと は , 真 の 祖先 的 状態 を あや まっ て 述べ る こと に な りか 
ね な い . 
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